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摘要摘要 综述了小麦收获前穗发芽的影响因素和应对策略、穗发芽抗性的QTL/基因研究进展、开发的分子标记及其育种应用，总

结了利用分子标记开展抗穗发芽分子标记辅助育种取得的成效。结果表明，温度和降雨是影响小麦穗发芽发生的主要环境因

素，培育抗穗发芽品种是解决该问题的有效途径。
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小麦在收获前遭遇连阴雨天气或者处于湿热环境时间

较长，易发生穗发芽（pre-harvest sprouting，PHS）[1]。穗发芽

对小麦造成的损失和危害不可估量，严重者只能作为饲料，

轻者虽然外观未出现明显的发芽迹象，但其内部储藏物质已

经有所改变，一定程度上造成产量下降及加工品质劣化[2-3]。

2000年，淮南麦区大面积白皮小麦发生穗发芽，导致经济效

益大幅度下降[4]。2009年，湖北、安徽、河南、江苏等省份发生

大面积穗发芽，仅湖北省北部麦区，穗发芽小麦就占80%，其

中白皮穗发芽小麦比重远高于红皮穗发芽小麦 [5]。2010、
2013和2015年，长江中下游和黄淮麦区均发生了不同程度的

穗发芽现象。据调查，2015年安徽省淮北南部及沿淮地区穗

发芽是造成小麦不完善粒严重超标的首要因素。不仅在中

国，在日本、澳大利亚、加拿大、美国等穗发芽也频繁发生，因

此是一个备受关注的世界性问题。本文在总结目前该领域

研究结果的基础上，结合本研究组近年在该方面进行的研

究，对小麦穗发芽发生的原因、解决途径、分子调节机制以及

抗穗发芽分子标记辅助选择等进行综述。

1 小麦穗发芽影响因素及应对策略
降雨是造成小麦田间发生穗发芽的直接外因，其对穗发

芽的影响取决于降雨的强度以及持续时间。降雨的强度大

且持续时间长，穗发芽危害就会较严重。若小麦成熟期遭遇

短时间强降雨，虽未直接导致穗发芽发生，但往往会引起小

麦倒伏，倒伏后的麦穗如不能及时晾干或晒干，将会间接引

起穗发芽的发生。此外，降雨还会造成收割机难以下地作业

而推迟小麦收获，再次降雨所造成穗发芽发生的风险就会大

大增加。如2010年安徽省大面积品种烟农19生育后期遇风

雨而发生严重倒伏，很多田块出现穗萌（种子胚轻度萌动），

其种用价值受到很大影响。另外，低洼田块或灌排不畅田

块，因田间湿度较大，也容易发生穗发芽。密度过高或施肥

不当的田块容易导致小麦贪青晚熟，从而造成倒伏现象，同

样增加穗发芽的风险。

温度是造成小麦田间穗发芽的外因之一。小麦籽粒发

育期间尤其是发育后期的高温（>26℃）能够在一定程度上降

低种子休眠的程度，籽粒发育期间的低温（<20℃）则加深种

子休眠的程度[6]。而种子休眠程度的高低又决定了小麦穗发

芽抗性的强弱：种子休眠程度高，穗发芽抗性强，反之，穗发

芽抗性则弱。因此，种子发育期间的高温不利于小麦获得较

强的穗发芽抗性。然而近年来，随着全球气温的升高，使得

小麦籽粒发育中后期的温度偏高，造成种子休眠/穗发芽抗性

水平下降，无疑加大了小麦收获前穗发芽的潜在风险。

小麦穗发芽的发生虽受外界环境因素的影响，但根本原

因还在于品种本身缺乏穗发芽抗性或抗性较弱。一般情况

下，白皮小麦品种休眠期较短，穗发芽抗性较差，穗发芽危害

相对较严重；红皮小麦品种则由于种子休眠期相对较长，穗

发芽抗性相对较强，穗发芽危害就相对较轻。然而，白皮小

麦较红皮小麦种皮薄，出粉率高，具有优越的商品和加工品

质，因而在市场上受到面粉加工企业和农户的青睐[7]。已有

研究表明，红皮并不是穗发芽抗性的决定因素，穗发芽抗性

需要不同抗性基因之间构建的分子网络来共同调控。因此，
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培育具有较强穗发芽抗性的白皮小麦品种不仅可能，而且已

成为收获季节多雨麦区小麦育种的一个重要目标。鉴定抗

穗发芽基因，解析穗发芽抗性遗传基础，开展分子标记辅助

选择育种，最终培育抗穗发芽白皮小麦新品种，是解决穗发

芽问题的最有效途径。

2 小麦穗发芽抗性分子机理研究进展
小麦穗发芽抗性属于主效-微效基因共同控制的数量性

状。利用连锁作图群体以及关联作图群体定位出的穗发芽

抗性相关QTL几乎遍及小麦的21条染色体[8-10]，其中第3染色

体组、4A以及 2B染色体被多项研究报道含有主效QTL/基因

（如表1）。

对第 3染色体组的研究主要有：Kulwal等 [11]利用由红皮

抗穗发芽品种SPR8198和白皮感穗发芽品种HD2329构建的

RILs群体，在 3AL上定位到一个主效抗穗发芽QTL，其紧密

连锁标记为Xgwm155，临近标记为Xwmc153；Mohan等[12]对上

述群体进行 6种环境下的穗发芽抗性测定，利用 214个分子

标记同样在染色体3AL上检测到穗发芽抗性主效位点，且与

Kulwal等[11]定位区域重合。Osa等[13]从Zen/CS构建的RILs群
体中定位到一个控制穗发芽的主效基因QPhs.ocs-3A.1，位于

3AS区域，临近标记为Xfbb370。Mori等[14]在Osa等[13]研究基

础上，将 3AS上控制穗发芽的主效基因所在区间进一步缩

短，两侧标记为 Xbarc310～Xbcd907。Liu 等 [15- 16]利用 Rio
Blanco/NW97S186构建的RILs群体在3AS末端同样定位出一

个穗发芽主效QTL，其紧密连锁标记为Xbarc57，两侧标记为

Xbarc321 和 Xbarc12。Nakamura 等 [17] 从中国春中克隆了

TaMFT基因，该基因属于MFT-like家族。并且发现，TaMFT

基因对籽粒萌发有抑制作用。利用中国春与中国春-zen 3A
染色体代换系，将TaMFT基因定位于小麦 3AS染色体区段，

与Xbarc310共分离，且与已知籽粒休眠相关QTL（QPhs.ocs-

3A.1）[13]位于同一位点。Liu等[18]通过对其之前定位的 3AS染
色体区段的主效QTL进行图位克隆，获得了TaMFT-like的同

源基因 TaPHS1，该基因位于Xbarc12和Xbarc57之间。RNA
干扰实验表明，TaPHS1基因对小麦穗发芽抗性起正向调节

作用。另外，在小麦第3染色体，除了与穗发芽抗性相关的主

效QTL和候选基因外，还含有控制籽粒红皮色素的R基因[19]

和 Tamyb10-1（3A/B/D）[20- 21]、花青素合成相关基因 TaDFR

（3B）[22]、以及调控种子发芽和休眠的TaVp1基因[23-26]，这些基

因对穗发芽抗性都起到不同程度的调控作用。本研究表明

（数据未发表），第 3染色体组 3AS和 3AL上主效基因存在丰

富等位变异，其穗发芽抗性存在明显差异。

对 4A染色体的研究主要有：Kato等 [27]利用 119个DH群

体（AC Domain×Haruyutaka）在小麦4AL染色体区段鉴定出一

个主效QTL（QPhs.ocs-4A.1）。Torada等[28]利用日本抗穗发芽

小麦品种K和阿尔卑斯山感穗发芽小麦品种“M”构建的DH
群体，温室条件下鉴定表明，4AL染色体上检测到的种子休眠

主效QTL可解释表型变异的 43.3%。Mares等 [29]以小麦和玉

米杂交产生的DH群体为试验材料，测定其不同环境下的种

子休眠水平，找到与其紧密连锁的标记Xgwm397、Xgwm269
和Xbarc170。Chen等[30]和Liu等[31]利用相同的RILs群体（Tut⁃
oumai A/Siyang 936）检测到4AL上携带穗发芽抗性主效基因

位点的相关标记为 Xbarc170～Xgwm397，遗传距离为 9.14
cM。利用RNA测序和近等基因系，Barrero等 [32]鉴定出小麦

4AL染色体区段种子休眠主效QTL的候选基因，该基因属于

ABA诱导的小麦细胞质膜 19家族（PM19-A1和A2），其对小

麦种子休眠起正向调控作用。

对 2B染色体的研究主要有：Munkvold等 [33]利用一个由

209个家系组成的DH群体（Cayuga/Caledonia），在 16种环境

下检测到2B染色体区段存在一个主效QTL（QPhs.cnl-2B.1），

能解释表型变异的 5%～31%。Somyong等 [34]进一步对上述

2B染色体上的主效QTL进行精细定位，最终将其分解成2个
相邻的 QTL，其中一个 QTL解释总表型变异的 1/3，另一个

QTL解释总表型变异的2/3。Zhang等[35]通过对水稻休眠基因

OsSdr4进行同源克隆，获得小麦2B染色体上休眠基因TaSdr，

距离Somyong等[34]报道的2个相邻QTL较近，可能是其候选基

因，并开发了功能标记Sdr2B。
张海萍等结合遗传作图群体及全基因组关联作图群体，

进行多年多点环境下的穗发芽抗性QTL分析，分别在小麦染

色体2A、2B、3A、3B、3D、5A、6B和7A上检测到效应较大且稳

定的QTL，其中部分位点未见报道（部分数据未发表），下一

步将对这些新位点进行精细定位，挖掘候选基因，并开发功

能标记。

表1 小麦第3染色体组、4A和2B染色体穗发芽抗性主效

QTL/基因

Table 1 Major QTL/gene for wheat PHS resistance in
wheat chromosome group 3, 4A and 2B

染色体

3A/B/D

4A

2B

穗发芽抗性

QTL/基因

主效QTL
红皮色素R基因

TaVp1
TaMFT
TaPHS1
TaDFR
Tamyb10
主效QTL
PM19-A1/A2
主效QTL
Tasdr

文献

[11]，[12]，[13]，[14]，[15]，[16]，[44]
[19]
[24]，[25]
[17]
[18]
[22]
[20]，[21]
[27]，[28]，[29]，[30]，[31]
[32]
[33]，[34]
[35]
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3 小麦抗穗发芽分子标记辅助育种现状
分子标记辅助选择育种（marker assisted selection，MAS）

是指在育种过程中借助与目标基因紧密连锁的标记，跟踪选

择具有目标性状的个体，结合农艺性状选择作物新品种的育

种方法。该方法能有效地将表型鉴定和基因型鉴定结合起

来，提高育种效率[37]。对于受环境影响较大的数量性状而言，

发掘效应较大的QTL，利用其紧密连锁分子标记进行MAS育
种或中间材料的创制能够取得更加明显的效果[38]。

Kottearachchi等[39]通过分子标记辅助选择结合穗发芽抗

性表型鉴定，在由“Zen”（红皮，抗穗发芽）和“Spica”（白皮，感

穗发芽）构建的重组自交系群体后代材料中评价了 3AS
（Barc321、Barc310、Barc57）和 4AL（Barc170、Barc269、
GWM397、hbe3、hbe9、hbe11）染色体上主效QTL位点对穗发

芽抗性的效应，结果表明，携带 3AS抗性位点的红皮后代材

料穗发芽抗性最强，携带3AS抗性位点的白皮家系穗发芽抗

性次之，但4AL上的抗性位点效应不显著。说明来自日本红

皮品种的3AS抗性位点对穗发芽抗性的作用较大，且红皮基

因也起到一定的修饰作用，利用3AS抗性位点能够改良白皮

小麦的穗发芽抗性。Hickey等[40]在由休眠品种（来源 SW95-
50213和AUS1408血统）和无休眠品种杂交产生的7套F2和F3

代中，应用小麦 4AL 染色体抗性位点标记（Barc170 和

gpw2279）有效筛选出具有休眠表型的抗穗发芽材料。Singh
等 [41] 利用加拿大小麦品种也验证了小麦染色体 4AL
（DuPw004、Barc170、Wmc650）主效QTL位点分子标记选择的

有效性。Graybosch等[42]同样在美国硬白冬麦中验证了小麦

2B（Gwm429、Dup398、Barc105、Barc54）和 3AS（Barc321、
Barc12、Barc57）位点分子标记选择的有效性，并且认为，不同

抗性位点的聚合可以提高穗发芽抗性水平。Xiao等[43]利用与

小麦3AS主效基因紧密连锁的分子标记（Xbarc57，Xbarc294，
Xbarc310和Xbarc321）辅助选择，结合传统育种，成功选育出

抗穗发芽白皮小麦新品种“中麦 911”。上述研究均说明，利

用分子标记进行抗穗发芽材料的选择是有效的，且培育白皮

小麦抗穗发芽品种是完全可行的。

目前，国内已有实验室在开展小麦穗发芽抗性基因分子

标记开发及分子标记辅助选择育种工作，以培育抗穗发芽白

皮小麦品种来应对收获季节多雨高湿天气。Chang等[25-26]通

过对 400多个小麦品种的检测表明，位于 3BL上的种子休眠

基因（Vp-1B）存在丰富的等位变异，位于 3AL上的同源基因

对于种子休眠也具有一定的调控作用，并开发了相应的功能

标记（如3BL上的Vp1-b2标记和3AL上的A17-18，图1）。张

海萍等[36,44]利用京411/万县白麦子以及中优9507/万县白麦子

构建的2个RILs群体，在小麦3AS染色体区域均检测到控制

种 子 休 眠 的 主 效 QTL，与 其 紧 密 连 锁 的 分 子 标 记 为

Xbarc310、Xbarc294、Xbarc321和 Xbarc57，与 Liu等 [15- 16]报道

的区域相近（图2）。后续研究中，对上述3AS染色体区域4个
SSR标记和 3BL上Vp1-b2标记及其不同组合类型对于穗发

芽抗性的效应进行了综合评价。

（a）1—黄瓜先；2—中优9507；3—京411；4—白秃头；5—107；6—
望水白；7—永川白麦子；8—万县白麦子；9—红芒春；10—豫麦

8679；11—宜宾白麦子；12—茶淀红麦；13—歪白头；14—73
（b）1—中优9507；2—京411；3—万县白麦子；4—白火麦；5—123；
6—113；7—中优9507；8—豫麦8679；9—红芒春21；10—白玉花；

11—白秃头；12—梓潼女儿麦；13—黄瓜先；14—38；
M—DNA marker

图1 小麦抗穗发芽标记Vp1-b2（a，3BL）与A17-18（b，
3AL）在不同小麦品种中的等位变异

Fig. 1 Allele variation of Vp1-b2(a, 3BL) and A17-18
(b, 3AL) markers for wheat PHS resistance in different

wheat varieties

（a）

（b）

图2 利用不同RIL群体进行小麦染色体3AS（（a）和（b））和3BL（c）上种子休眠/穗发芽抗性主效QTL的鉴定

Fig. 2 Identfication of major QTLs for seed dormancy/PHS resistance in wheat chromosome group 3 using different
RIL population

（a）万县白麦子/中优9507 （b）万县白麦子/京411 （c）万县白麦子/中优9507
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（a）
（b）

基于上述开发的分子标记（3AS和 3BL），结合常规育种

技术，本实验室成功选育出白皮小麦抗穗发芽新品种安农

0711，于 2014 年通过安徽省农作物品种审定（编号：皖麦

2014002）。安农 0711的 2个白皮亲本品种百农 64和矮早

781，只具有弱的穗发芽抗性，但它们分别在3BL（Vp1-b2）和

3AS（Xbarc310、Xbarc294、Xbarc321和 Xbarc57）上含有不同

的穗发芽抗性基因。因此，聚合了3BL和3AS上不同抗穗发

芽优异等位基因的安农 0711与其亲本品种及淮北大面积品

种济麦 22、烟农 19、周麦 27和淮麦 33相比较，具有较低的种

子萌芽指数、种子发芽率以及整穗发芽率。2015年，安徽沿

淮地区小麦收获期连续降雨，安农 0711在生产上推广利用，

表现出较强的穗发芽抗性（图3（a））。同时，该品种还聚合了

对茎秆强度起增效效应的优异等位变异，以及旗叶叶绿素含

量和粒重优异等位基因[45-46]，与济麦22、周麦27、皖麦52和烟

农19相比，其具有较好抗倒伏性和稳产性（图3（b））。上述分

子标记辅助选择育种实践说明，选择可信度较高的分子标

记，同时结合传统育种技术，可以通过不同基因的聚合培育

穗发芽抗性较强的白皮小麦品种（图4）。

图3 不同小麦品种的穗发芽抗性（a）和茎秆强度（b）分析

Fig. 3 Analysis of wheat pre-harvest sprouting resistance (a) and stem strength (b) in different wheat varieties

图4 2014年通过安徽省农作物品种审定的小麦品种安农0711
Fig. 4 Wheat variety Annong0711 approved by the Crops Variety Certification Committee of Anhui Province in 2014

4 结论
小麦收获前穗发芽抗性虽受环境影响，但也明显受主效

基因控制。本实验室研究表明，第 3染色体组 3AS和 3AL上

主效基因存在丰富的等位变异，其穗发芽抗性存在明显的差

异。利用与其主效基因紧密连锁的分子标记进行分子标记

辅助育种，聚合来自 2个亲本百农 64和矮早 781的优异穗发

芽抗性等位基因，成功培育出白皮抗穗发芽小麦新品种安农

0711。
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Developing of molecular marker for pre- harvest sprouting resistance
and its application in wheat MAS breeding

AbstractAbstract This review focuses on the major factors affecting wheat pre-harvest sprouting (PHS), the measures to solve the wheat PHS
problems, the recent advances in QTL/gene for wheat PHS resistance, and the identification of the molecular marker for the PHS tolerance
and its application in the wheat MAS breeding made by our research group in recent years. The results reveal that the temperature and the
rainfalls are the major factors affecting the wheat PHS in the field, and the development of wheat varieties with the PHS resistance can
effectively solve this problem. Using different mapping populations, several major QTLs and molecular markers for the wheat PHS
resistance are identified.
KeywordsKeywords wheat; pre-harvest sprouting; seed dormancy; MAS; QTL
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